南亚 热带 常 绿 阔 叶 林 冠 层 和 林 下 层 优势 种 叶 功能 性 状 响应 
异 质 生 境 的 差异 
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摘要 : 植物 可 通过 改变 功能 性 状 适应 环境 变化 , 不 同类 型 的 植物 如 何 调整 表 型 来 适应 环境 一 
直 是 生态 学 的 研究 热点 。 为 探究 南亚 热带 森林 不 同 生长 型 植物 对 异 质 生境 的 生态 响应 机 制 ， 
该 研究 沿 广 东 易 湖 山南 亚热带 常 绿 阔 叶 林 20 hm? 样 地 的 三 条 山体 选取 不 同 海拔 和 凹凸 度 的 
27 个 样 方 (20 m x 20 m) 中 的 5 种 优势 树种 (包括 2 种 冠 层 树种 和 3 种 林 下 层 树种 )， 测 定 
每 株 树 的 胸径 及 8 种 叶 功 能 性 状 ， 包括 4 种 结构 性 状 (叶片 厚度 、 长 宽 比 、 干 物质 含量 和 比 
叶 面 积 ) 和 4 种 化 学 计量 性 状 〔83C、815N、 叶 片 氮 合 量 和 叶片 磷 含 量 )， 以 从 叶 功 能 性 状 角 
度 对 比分 析 两 种 生长 型 的 优势 树种 响应 海拔 和 四 凸 度 等 异 质 生境 的 差异 。 结 果 表 明 :; CD 
各 树种 均 存在 若干 叶 功能 性 状 与 海拔 呈 显 著 相 关 关 系 ; 在 凹凸 度 方面 , 仅 有 厚 壳 桂 的 比 叶 面 
积 与 凹凸 度 呈 现 正 相 关 ， 柏 拉 森 的 叶片 握 含 量 与 凹凸 度 呈 负 相 关 。(2) 比 叶 面 积 、 叶 片 厚度 
与 515N 等 性 状 更 普遍 地 对 海拔 因素 存在 响应 , 而 叶 长 宽 比 和 叶 干 物质 含量 响应 程度 较 低 。(3) 
冠 层 与 林 下 层 优势 种 比 叶 面 积 、 叶 干 物质 含量 和 叶片 氮 含 量 在 各 类 生境 中 均 存在 显著 差异 ; 
相 较 冠 层 树种 而 言 ， 林 下 层 树种 有 着 相对 较 低 的 叶片 厚度 、 叶 干 物质 合 量 和 813C。 同 时 ， 
层 和 林 下 层 树种 的 叶 功能 性 状 对 海拔 和 四 凸 度 的 响应 程度 不 同 , 林 下 层 树种 具有 更 多 的 功能 
性 状 在 不 同类 型 生境 下 存在 显著 差异 。 综 上 结果 说 明 ， 电 湖山 南亚 热带 常 绿 阔 叶 林 不 同 层 片 
的 优势 树种 〈 冠 屋 和 林 下 层 优势 树种 ) 对 异 质 生境 的 响应 程度 存在 较 大 差异 ， 表 现在 林 下 层 
树种 在 异 质 生境 中 表 型 更 易 随 环境 变化 以 适应 更 多 样 的 环境 条 件 。 另 外 ， 比 叶 面积 、 叶 片 厚 
度 与 515N 等 是 指示 南亚 热带 常 绿 阔 叶 林 树种 响应 异 质 生境 的 重要 且 有 效 的 性 状 。 
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The differences in leaf functional trait responses to 
heterogeneous habitats between dominant canopy and 
understory tree species in a lower subtropical evergreen 
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Abstract: Plant species can adapt to heterogeneous habitats through variations in functional traits. 
For the plants with different growth forms, how to adjust their phenotypes to adapt to the 
environment has been one of the core topics in ecology. To clarify the response mechanisms of 
plant species with different growth forms to heterogeneous habitats in south subtropical forests, 
we measured a total of 8 functional traits involving 4 structural traits (leaf thickness, leaf 
length/width ratio, leaf dry matter content and leaf specific leaf area) and 4 stoichiometric traits 
(leaf N concentration, leaf P concentration, 6?C and 615N) of 5 dominant trees (2 canopy species 
and 3 understory species) and their diameter at breast height, in 27 quadrats (20 m x 20 m) at 
different elevations and convexity along three mountain ridges within the 20-hm? lower 
subtropical evergreen broad-leaved forest plot at Dinghu Mountain in Guangdong Province. We 
analyzed and compared the differences in responses of the canopy and understory species to 
different elevations and convexity in terms of functional traits. The results were as follows: (1) 
There existed some leaf functional traits in each tree species that were significantly correlated with 
altitude, but for convexity, only the leaf area of Cryptocarya chinensis was positively correlated 
with convexity and the leaf nitrogen content of Blastus cochinchinensis was negatively correlated 
with convexity. (2) Specific leaf area, leaf thickness and 6 ^N were generally more responsive to 
elevation, while leaf length/width ratio and leaf dry matter content were less responsive. (3) There 
were significant differences in specific leaf area, leaf dry matter content and leaf N concentration 
between canopy and understory tree species in heterogeneous habitats. Compared with canopy tree 
species, understory tree species had lower leaf thickness, leaf dry matter content and 6 PC. 
Moreover, canopy and understory species responded to elevation and convexity to different 
extents, with understory species having more functional traits with significant differences in 
different types of habitats. The results indicate that the degree of response to the environment 
varied greatly between plants with different growth forms, ie., the dominant understory tree 
species had greater plasticity in the heterogeneous habitats than the dominant canopy species in 
the forest plot. In addition, specific leaf area, leaf thickness and 5!°N are important and effective 
traits indicating plant adaptation and responses to the environment in the lower subtropical 
evergreen broad-leaved forest. 
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topographical factors 

全 球 多 数 生态 系统 均 在 经 历 不 同 程度 的 扰动 , 导致 植物 种 群 动态 和 分 布 区 域 发 生 持续 改 
变 (Parmesan, 2006; Zhou et al., 2013 )。 功 能 性 状 能 够 反映 物种 对 环境 的 适应 过 程 ， 从 不 同 
角度 刻画 物种 生理 和 生态 的 信息 ， 因 此 理解 植物 -环境 关系 的 生理 生态 机 制 需要 结合 植物 功 
能 性 状 进行 研究 (Chapin, 2003; Wright et al., 2004; McGill et al., 2006)。 然 而 ， 功 能 性 状 的 
可 塑性 以 及 时 空 变 异 还 未 得 出 一 致 性 规律 , 因此 植物 在 气候 及 环境 改变 下 的 适应 机 制 仍然 有 
待 进一步 探索 (Anderson & Gezon, 2015) 。 一 种 典型 的 研究 方式 即 是 利用 山地 的 异 质 生境 探 

索 植物 性 状 对 不 同类 型 生境 的 响应 和 适应 。 海拔 梯 度 的 变化 会 影响 该 区 域 的 水 、 气 、 热 和 土 
壤 等 多 个 环境 因子 ， 温 度 、 气 压 以 及 二 氧化 碳 浓度 等 均 会 随 海拔 梯度 升 高 而 下 降 (Kao & 
Chang, 2001 )， 而 海拔 和 问号 度 升 高 会 导致 光照 强度 增加 (Schindler, 2003; Enoki & Abe, 
2004). 综合 风化 及 土壤 淋 溶 等 因素 , 上 述 地 形 因 子 也 同样 影响 了 土壤 水 分 和 养分 (Poorter et 
al., 2008; McEwan et al., 2011)。 研 究 发 现 ， 在 异 质 生 境 中 ， 部 分 功能 性 状 会 在 种 群 以 及 群 
落水 平 随 着 生境 梯度 发 生 各 种 响应 性 变化 〈Korner et al, 1988; Tsujino et al., 2006; 
Hernandez-Calderon et al., 2014)。 因 而 ， 结 合 海拔 与 凹凸 度 的 功能 性 状 研 究 可 以 为 预测 和 有 递 
推 环境 变化 下 植物 的 适应 过 程 提供 分 析 样 本 (Korner, 2007)。 随 着 动态 植被 模型 日 益 被 关注 ， 
~ 使 用 植物 功能 性 状 数据 能 够 提升 生物 圈 模 型 对 气候 变化 响应 和 反馈 的 预测 。 因 此 , 探索 功能 
. 性 状 对 环境 的 响应 机 制 非常 重要 (Sakschewski et al., 2015). 
近年 来 越 来 越 多 的 研究 关注 不 同 海拔 和 四 凸 度 条 件 下 植物 功能 性 状 的 变异 并 探索 其 响 
应 机 制 (Rasmann et al., 2014; Read et al., 2014; 周 光 霞 等 ，2016; Midolo et al., 2019). iX 
些 研究 主要 侧重 于 叶片 结构 、 养 分 等 功能 性 状 , 并 从 群落 、 种 群 以 及 个 体 等 层次 分 析 植 物 表 
型 在 不 同 凹凸 度 和 海拔 梯度 下 的 适应 策略 。 当 环境 随时 间 和 空间 变化 时 ,物种 的 性 状 及 生长 
策略 也 会 随 之 发 生变 化 (Moran, 1992; Alpert & Simms, 2002; Baythavong & Stanton, 2010). 
诸多 研究 表明 , 不 同类 型 的 功能 性 状 随 海 拔 和 四 凸 度 的 响应 规律 有 同 有 异 。 例 如, 植物 比 叶 
面积 与 海拔 明显 著 负 相关 〈( 宗 乐 ，2009; Baythavong & Stanton, 2010; 李 宏 伟 等 ，2012; 
Torres-Dowdall et al., 2012)， 叶 片 化 学 计量 性 状 则 在 不 同 的 研究 中 有 不 同 的 结论 〈 陈 吴 轩 等 ， 
2021)。 生 长 在 凹 地 的 植物 往往 具有 较 大 比 叶 面积 并 采取 快速 生长 型 策略 ， 而 不 同 止 凸 度 下 
生长 的 植物 会 有 明显 的 水 分 利用 效率 差异 (Garten & Taylor, 1992)。 然 而 ， 目 前 很 少 有 研究 
确 地 依据 层 片 将 冠 层 与 林 下 层 树 种 划分 并 对 比分 析 其 性 状 沿 环境 梯度 的 差异 性 。 层 片 是 指 
治 群落 垂直 梯度 的 物种 集合 ,这些 物 种 具 一 定 的 生理 生态 相似 性 ,， 且 层 片 内 的 环境 具 一 致 性 
(Gleason, 1936)。 冠 层 树种 通常 直接 与 外 部 环境 相互 作用 ， 受 到 更 强 的 降水 冲 淋 、 风 压 及 
光 辐 射 (Akihiro et al., 2017)， 并 由 于 其 较 长 输 水 路 径 更 易 受 到 干旱 胁迫 〈Zhou et al., 2013). 
相 比 冠 层 树种 ， 林 下 层 物 种 所 处 环境 的 光合 有 效 辐射 较 少 ， 因 而 需要 更 强 的 光 捕 获 能 
(Weerasinghe et al., 2014)。 因 此 ， 不 同 生 长 型 的 树种 很 可 能 对 异 质 环境 的 响应 性 存在 差异 。 
特别 是 在 人 为 干扰 和 气候 变化 背景 下 ， 林 冠 层 会 遭受 更 多 的 胁迫 与 生存 压力 (Ozanne et al., 
2003 )。 已 有 研究 报道 部 分 森林 生态 系统 发 生 了 逆行 演 奉 (Zhou et al., 2013; Ibanez et al., 
2017)。 因 此 ， 针 对 不 同 层 片 树种 对 环境 的 响应 规律 开展 对 比 研究 ， 对 于 揭示 森林 群落 垂直 
层次 上 的 生态 适应 策略 具有 重要 意义 。 

为 了 探究 冠 层 和 林 下 层 树 种 对 异 质 环 境 的 响应 和 适应 策略 , 本 研究 选取 广东 易 湖 山南 亚 
热带 常 绿 阔 叶 林 20 hm? 样 地 《以 下 简称 易 湖 山大 样 地 ) 的 5 个 优势 树种 ， 包 括 2 个 冠 层 树 
种 和 3 个 林 下 层 树 种 ， 测 定 其 在 高 、 中 、 低 三 个 海拔 梯度 和 山 兰 、 山 坡 、 山 谷 三 种 凹凸 度 条 
件 下 所 有 胸径 三 1 cm 的 个 体 的 胸径 ， 以 及 8 个 时 功能 性 状 〈 包 括 叶 片 厚度 、 长 宽 比 、 干 物 
质 含量 和 比 叶 面积 等 4 种 形态 结构 性 状 和 53C、85N、 氮 、 磷 含量 等 4 种 化 学 计量 性 状 )， 
以 探究 以 下 科学 问题 : CIO 植物 功能 性 状 是 否 对 海拔 和 凹凸 度 因子 存在 响应 ? 〈2) 如 存在 
响应 ， 哪 种 功能 性 状 更 普遍 地 响应 海拔 和 四 凸 度 因 素 ? G) 冠 层 和 林 下 层 树种 对 海拔 和 四 
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1.1 研究 区 自然 概况 
# 湖 山大 样 地 建立 于 2005 年 , 位 于 广东 省 易 湖 山 国家 级 自然 保护 区 〈23。 09". 21—23* 
11’ 30" N, 112?30' 39" —112° 33’ 41" E)。 该 区 域 年 平均 气温 20.9 C， 年 平均 降水 量 
1927 mm， 年 平均 相对 湿度 85% CH ESE, 2008) 。 易 湖山 大 样 地 地 形 复杂 ， 有 三 个 山 
疹 和 四 个 山谷 ,海拔 范围 为 230~470 m, 地 势 起 伏 大 , 坡度 范围 为 309-50? CWang et al., 2012). 
该 样 地 的 森林 有 400 余年 自然 生长 历史 。 自 2005 年 开始 , 每 5 年 对 样 地 进行 一 次 群落 调查 ， 
记录 胸径 宇 1 cm 的 个 体 的 种 名 及 坐标 ， 测 量 胸径 、 冠 幅 及 树 高 “Shen et al., 2014). 
1.2 样 方 设置 及 树种 选择 
在 易 湖 山大 样 地 内 500 个 20m x 20 m 的 样 方 中 ， 根 据 相 对 海拔 和 四 凸 度 的 变化 ， 选 取 
代表 3 种 海拔 和 3 种 凹凸 度 生 境 的 27 个 样 方 。 具 体 来 说 ， 沿 三 条 山体 ,在 每 个 山体 的 3 
种 海拔 〈 包 括 低 、 中 、 高 海拔 ， 范 围 为 308.4~ 413.4 m， 最 大 相对 海拔 差 105 m) 和 3 AM 
凸 度 类 型 (包括 山 消 、 山 坡 和 山谷 ，-6.16~6.71 md) 分 别 选取 9 个 样 方 ，3 个 山体 各 生境 类 
> 型 分 别 选 择 Jaccard 群落 相似 度 指 数 最 大 的 3 个 样 方 〈 周 光 霞 等 ，2016 )。 
本 研究 选择 冠 层 和 林 下 层 优势 树种 时 遵循 两 个 原则 : 一 方面 ， 所 选 树 种 为 上 述 27 个 样 
方 内 多 度 位 于 前 列 的 冠 层 和 林 下 层 优势 树种 ; 另 一 方面 ， 由 于 需要 在 不 同 生境 条 件 下 进行 对 
比 研究 ， 故 选择 在 全 部 6 种 地 形 类 型 下 均 存 在 且 具 一 定 多 度 的 优势 树种 。 经 过 筛选 确定 了 以 
下 5 种 优势 树种 为 研究 对 象 : 冠 层 树种 中 以 锥 栗 (Castanopsis chinensi ) fl E55 KE ( Cryptocarya 
chinensis) 作为 代表 树种 ; 林 下 层 以 光 叶 山 黄 皮 CAidia canthioides)、 黄 果 厚 壳 桂 (Cryptocarya 
concinna) 和 柏 拉 木 《Blastus cochinchinensis) 作为 代表 树种 。 总 体 而 言 ， 各 优势 树种 在 各 
生境 类 型 的 3 个 样 方 之 间 分 布 较为 均匀 一 致 ( 表 1 )。 
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表 1 易 湖 山 样 地 27 个 样 方 内 冠 层 和 林 下 层 优 势 树种 


的 分 布 情况 


Table 1 Distribution information of the $ dominant canopy and understory tree species in the 27 sampled quadrats in Dinghu Mountain plot 


类 型 种 名 


Type Species 


冠 层 树种 HER 
Canopy Castanopsis chinensis 


species 厚 壳 桂 


Cryptocarya chinensis 
林 下 层 树种 ” 光 叶 山 黄 皮 
Understory Aidia canthioides 


species 黄 果 厚 过 桂 


Cryptocarya concinna 


柏 拉 木 


Blastus cochinchinensis 


YE: 多 度 基于 个 体 数 ， 括 号 内 的 值 代表 该 类 型 4 


个 体 数 。 


各 海拔 梯度 的 物种 多 度 各 四 凸 度 类 型 的 物种 多 度 
Species abundance Species abundance 
at different elevation levels in different convexity types 
高 海拔 中 海拔 低 海 拔 IE 山坡 山谷 
High Middle Low Ridge Slope Valley 
36 (23%) 62(40%) 58 (37%) | 66(4299)  45(29%) 45 (29%) 


34 (24%) 


653 (32%) 


310 (37%) 


187 (42%) 


44 (31%)  62(44%)  55(39%)  57(36%) 28 (25%) 


817 (40%) 572 (28%) 796 (39%)  837(41%) 409 (20%) 


419 (50%) 109(13%) 285 (34%)  327(29%) 226 (27%) 


200 (45%)  58(13%)  68(15%)  130(2990) 247 (55%) 


E 境 中 的 物种 多 度 占 物种 总 多 度 的 比例 〈 某 类 型 生境 内 多 度 /27 A 


其 它 指标 


Other indicators 


平均 胸径 | uu 总 断面 积 
总 多 度 测量 数目 

(cm) (cm?) 
Mean Total Measured Total basal area 
DBH abundance number (cm?) 
23.97 156 124 8098.72 
5.78 140 76 258.92 
2.48 2042 516 375.7 
1.89 838 284 80.24 
1.91 445 58 14.7 


EJIIS EE); DBH 为 胸径 ; 测量 个 体 数 为 用 于 测量 功能 性 状 的 


Note: Abundance is the number of individuals within all the 27 quadrats; The values in brackets represent the proportion of species abundance in this type of habitat to total population 


abundance (Abundance within order type of quadrats / total abundance within 27 quadrats); DBH represents diameter at breast height; Measured number is the number of individuals whose 


functional traits were measured. 


1.3 环境 因子 测定 

本 研究 使 用 海拔 和 四 凸 度 作 为 环境 因素 。 使 用 电子 全 站 仪 测量 小 样 方 四 个 角 的 高 程 ， 取 
平均 值 作为 每 个 样 方 的 高 程 (Legendre et al., 2009)。 另 外 ， 使 用 克 里 金 插值 法 计算 每 个 树种 
坐标 位 置 处 的 对 应 海拔 高 度 ,， 并 使 用 全 站 仪 得 到 高 程 信息 计算 样 地 的 四 凸 度 , 并 将 其 划分 为 
山 硝 、 山 坡 和 山谷 。 四 凸 度 的 测量 方法 详 见 周 光 霞 等 (2016)。 
1.4 功能 性 状 测定 

EER 27 个 样 方 中 , 测定 了 5 种 优势 树种 的 叶 功 能 性 状 ( 表 1 和 表 2). 在 每 个 样 方 中 ， 
对 于 有 10 个 以 上 个 体 的 物种 ,随机 选择 10 个 个 体 进行 胸径 及 叶 功 能 性 状 的 测量 ; 对 于 个 体 
HDF 10 的 物种 ， 测 量 所 有 个 体 的 叶 功能 性 状 。 采 用 碳纤维 高 枝 剪 〈 最 大 伸展 高 度 14 m) 
剪 取 林 冠 中 部 外 层 枝 条 ， 随 后 从 剪 取 的 枝条 上 采集 成 熟 、 完 整 叶片 进行 后 续 分 析 。 共 采集 
1 058 株 树木 个 体 。 每 株 植物 采集 至 少 三 个 分 枝 和 六 片 完全 展开 、 成 熟 且 向 阳 的 叶片 。 采 用 
叶 面 积 仪 测量 叶片 面积 (LA, cm2)、 叶 片 长 度 和 宽度 ; 并 使 用 螺旋 千分尺 测量 叶片 厚度 (mm s 
随后 称 取 叶片 鲜 重 并 将 其 置 于 70 烘箱 中 至 少 72 h， 然 后 重新 称 量 获得 叶片 干 重 ， 比 叶 面 
R (SLA, cem? g1) 为 叶 面 积 与 干 重 的 比值 ， 叶 干 物质 含量 (LDMC) 是 叶片 鲜 重 和 干 重 的 比 
值 。 以 上 测定 方法 详 见 周 光 霞 等 〈2016)。 叶 片 氮 含 量 (Wms) 用 元 素 分 析 仪 测定 ， 叶 片 磷 


pa 


含量 (Prass) 用 钼 电阻 比 色 法 测定 〈Shen et al., 2014). SBC 和 615N 由 质谱 分 析 法 得 到 的 同 
位 素 比 率 测 定 。 
表 2 本 研究 涉及 的 功能 性 状 和 环境 因素 
Table 2 Functional traits and environmental factors involved in this study 
pe 项 目 指标 缩写 单位 
4 Item Variable Abbreviation Unit 
CN 叶 形 态 结构 性 状 Leaf morphological ” 叶 干 物质 含量 Leaf dry matter content LDMC 96 
| and structural traits | 片 长 宽 比 Leaf length/width ratio LL:LW - 
Itt EERE Leaf thickness LT mm 
比 叶 面积 Specific leaf area SLA cm? g! 
叶 化 学 计量 性 状 Leaf stoichiometric ”叶片 氮 含 量 Leaf N concentration Nmass mg-g! 
= traits | Fr <= Leaf P concentration Prass mgg! 
l 叶 砚 同位 素 比 率 Leaf carbon isotope ratio 63C - 
叶 氮 同位 素 比率 Leaf nitrogen isotope ratio SEN - 
ZEAR Stem traits 胸径 Tree diameter at breast height DBH cm 
环境 因素 Environmental factors 海拔 Elevation - m 
凹凸 度 Convexity - 


1.5 数据 分 析 

本 研究 中 所 有 数据 分 析 均 在 python RÆ 3.6.11) CSanner, 1999) 程序 中 进行 ， 在 P< 
0.05 时 表示 其 具有 统计 学 意义 。 其 中 , 使 用 scipy 包 中 的 Pearson 功能 (Swami & Jain, 2013), 
通过 线性 回归 分 析 海 拔 和 四 凸 度 与 各 物种 及 两 种 生长 型 物种 总 体 的 关联 性 。 使 用 scipy 包 中 
的 Kruskal-Wallis 功能 (Kruskal & Wallis, 1952 ) 检 测 不 同 组 间 是 否 存在 统计 学 差异 ,在 P<0.05 
时 表示 组 间 差 异 具 有 统计 学 意义 ，Z 值 越 高 表征 组 间 差 异 越 大 。 该 方法 不 需 数 据 满足 方差 齐 
性 要 求 ， 同 时 也 可 在 各 组 数目 不 同 的 情况 下 进行 分 析 度量 。 
采用 Pearson 相关 分 析 方 法 ， 分 别 对 各 物种 的 每 个 个 体 的 功能 性 状 及 所 处 地 域 的 海拔 与 
凹凸 度 进 行 线性 相关 性 检验 ; 使 用 Kruskal-Wallis 方法 ， 分 析 每 个 物种 在 三 种 凹凸 度 类 型 下 


R 


及 三 种 海拔 梯度 下 各 功能 性 状 的 种 内 变异 。 将 两 种 冠 层 树种 与 三 种 林 下 层 树 种 合并 后 视 作 整 
体 进行 如 前 分 析 。 分 别 再 进行 Pearson 相关 分 析 与 Kruskal-Wallis 组 间 差 异性 分 析 各 功能 性 
状 的 在 各 层 片 内 的 变异 。 依 据 Kruskal-Wallis 组 间 差 异性 分 析 ， 分 析 林 冠 层 与 林 下 层 树 种 在 
6 种 不 同类 型 生境 中 两 种 层 片 间 的 功能 性 状 是 否 存在 显著 差异 。 值 得 指出 的 是 ， 本 研究 的 冠 
层 优 势 树 种 与 林 下 层 优 势 树 种 的 多 度 相 差 较 大 , 采样 数量 也 存在 差异 ， 故 采用 了 人 允许 组 间 样 
本 数 存在 差异 的 Kruskal-Wallis 方法 进行 组 间 差 异性 检验 。 


2 结果 与 分 析 


2.1 冠 层 和 林 下 各 优势 树种 叶 功 能 性 状 种 内 变异 及 其 对 海拔 和 四 凸 度 的 响应 

在 海拔 梯度 方面 ， 冠 层 树种 中 ， 锥 村 叶片 65N 随 海拔 增加 而 显著 增加 ， 厚 壳 桂 的 比 叶 
面积 (SLA) 和 叶片 磷 含 量 〈( Pmass) 与 海拔 显著 负 相 关 ， 叶 干 物质 含量 (LDMC) 与 海拔 显 
著 正 相 关 。 林 下 层 树 种 中 ，3 个 树种 的 叶片 厚度 LT) 均 随 海拔 升 高 而 降低 ，55N 随 海拔 增 
加 而 增加 ， 光 叶山 黄 皮 和 黄 果 厚 壳 桂 的 SLA 随 海 拔 升 高 而 降低 。 此 外 ， 光 叶山 黄 皮 〈 正 相 
AO 和 柏 拉 木 〈《 负 相关 ) 叶片 氮 含 量 Nm) 与 海拔 关系 的 方向 相反 。 在 凹凸 度 方 面 ， 仅 冠 
层 树 种 厚 壳 桂 的 SLA 与 凹凸 度 正 相关 ， 林 下 层 树 种 柏 拉 木 的 Naass 与 凹凸 度 负 相 关 。 其 他 树 
种 均 无 显著 相关 性 ( 表 3) 。 
RI 各 优势 树种 叶 功 能 性 状 与 海拔 和 四 凸 度 的 相关 系数 


Table 3 Correlation coefficients between leaf functional traits and elevation and convexity of the 


dominant tree species 


环境 因子 生长 型 物种 名 胸径 — 叶片 厚度 比 叶 面积 叶 干 物质 含量 叶片 长 宽 比 叶片 氮 含 量 叶片 磷 含 量 
Environmental 685C ”SSN 
Growth form Species name DBH LT SLA LDMC LL: LW Nis Pras 
factor 
海拔 冠 层 树种 HER -012 -0.171 0012 -001 -0.154 0.067 -0.084 0.089 0.283 *** 


Elevation Canopyspecies Castanopsis chinensis 


厚 壳 桂 0072 -0.127 -0303** 0.268* -02 -0.052 -0.247* 0.105 0.014 
Cryptocarya chinensis 
林 下 层 树种 。” 光 叶 山 黄 皮 -0008  -0217*** -0.212 xxx 0.08 -0.022 0.144* -0014 -0.018 0.267*** 


Understory — Aidia canthioides 


species 黄 果 厚 壳 桂 0.004  -0239*** -0218*** 0.094 -0.04 0.004 0.01 0.108 0.429 *** 
Cryptocarya concinna 
柏 拉 木 -0.272* -0.543*** 0.143 -0.194 0.163 -0.43*** 0204 -0.074 0.586 *** 
Blastus cochinchinensis 
TBE TE HER 0025 -0.001 -0.03 0.128 -0.01 -0.084 -0.037 0.112 0.091 


Convexity Canopyspecies Castanopsis chinensis 


厚 壳 桂 0.029 0.143 0.226* -0.067 0.053 0.068 003 -0.093 -0.061 
Cryptocarya chinensis 
林 下 层 树种 。” 光 叶 山 黄 皮 -0.013 0023 -0.014 0.065 0.05 -0.04 0.009 0.009 -0052 


Understory — Aidia canthioides 


species 黄 果 厚 壳 桂 -0.026 0.025 0.006 -0.108 -0.084 -0.07 -0.066 0.158 -0.062 
Cryptocarya concinna 
柏 拉 木 0119 0212 0.064 -0.139 0.088 -0.342 ** -0.096 -0.103 0.015 
Blastus cochinchinensis 


TE: *. P<0.05，**.P<0.01，** .P<0.001; 通过 显著 性 统计 检验 的 值 标注 为 粗 体 (P<0.05)。 
Note: x. P<0.05,**. P<0.01,***. P<0.001; Significant P values are presented in bold (P<0.05) . 


2.2 冠 层 和 林 下 层 优 势 树 种 叶 功 能 性 状 的 层 片 内 变异 对 海拔 因子 响应 的 差异 


将 两 种 4 


长 型 的 物种 合并 后 进行 分 析 ， 结 果 表 明 ， 就 相关 性 分 析 而 言 ， 林 下 层 树种 相 较 


于 冠 层 树种 有 更 多 功能 性 状 与 海拔 显著 相关 ， 其 中 DBH、LT、LDMC、Nmas 和 61C 与 海拔 


与 海拔 显著 正 相 关 。 差 异性 分 析 表 明 ， 林 下 
类 四 凸 度 生 境 中 均 存在 显著 差异 。 林 下 层 树 


著 差 异 ， 包 括 DBH、LT、SLA、LDMC 和 Pmass; 冠 层 树 
在 显著 差异 GERA. 
表 4 冠 层 树种 和 林 下 层 树 种 在 异 质 生 境 下 的 响应 CrAIZ ED 


X. Nmass 在 不 


显著 负 相 关 , SLA 和 Piwass 与 海拔 显著 正 相 关 ; 冠 层 树种 仅 DBH 和 Nmass 海拔 显著 负 相 关 , OBC 
层 树种 的 DBH、LT、SLA、LDMC 和 Pmass 在 各 
;有 更 多 性 状 在 不 同 止 凸 度 及 海拔 等 级 间 存 在 显 


" 
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Table 4 Responses of canopy and understory species in heterogeneous habitats (r and Z value) 


分 析 方法 环境 因子 生长 型 胸径 叶片 厚度 。 比 叶 面积 — 叶 二 物质 含量 。 叶片 长 宽 比 。 叶片 氮 含 量 《叶片 磷 含 量 
Environmental ôC 55N 
Analysis method Growth form DBH LT SLA LDMC LL: LW Ninass Pras 
factor 
相关 性 分 析 海拔 冠 层 树种 Canopy species -0.164* -0.059 0.113 0.033 0.02 -0.155* 0.124 0.175* 0.056 
Correlation analysis Elevation 
Em 林 下 层 树种 Understory species — -0.162*** — -0.088* 0.106 *** -0.192 xxx -0.005 0.068 * -0.071 0.185* -0.068 
PIRE 冠 层 树种 Canopy species 0.100 -0.020 -0.040 0.018 0.010 -0.043 -0.045 -0.014 -0.042 
Convexity 
林 下 层 树 种 Understory species -0.05 0.1 -0.02 -0.015 0.033 0.01 -0.043 -0.045 -0.01 
| 
Pu 海拔 冠 层 树种 Canopy species 793* 1.626 6.006 * 0495 5.466 9,866 * 3.161 6.779 * 5.156 
Variance analysis Elevation 
eu 林 下 层 树种 Understoryspecies — 18348*** — 25349*** — 23714* 68.764 *** 322 8.881 * 76*** 27.683 *** — 4642 
四 凸 度 冠 层 树 种 Canopy species 11.519 1.530 1.352 0.646 1.163 6.199 * 2.728 0.503 1.699 
Convexity 
林 下 层 树种 Understoryspecies — 14.152*** — 14063*** — 6.096* 8.579* 0.735 3.523 17385*** 0.377 1.256 
YE: *. P « 0.05, **. P « 0.01, sek .已 < 0.001; 相关 性 分 析 采 用 Pearson 检验 , 差异 性 分 析 采 用 Kruskal-Wallis 


检验 ;通过 显著 性 


统计 检验 的 值 标注 为 粗 体 〈P<0.05 )。 


Kruskal Wallis test; Significant P values are presented in bold (P < 0.05). 


2.3 冠 层 及 林 下 层 优 势 树种 叶 功 能 性 状 在 不 同 生境 下 的 差异 


冠 层 树种 和 林 下 层 树 
均 存 在 显著 差异 。 叶 片 长 宽 比 〈 除 山谷 生境 ) 和 83C《 除 高 海拔 生境 ) 在 各 环境 梯度 下 均 在 


冠 层 树 


' 和 林 下 层 树 种 间 存 帮 


拔 等 特定 地 形 有 相关 性 。 就 性 
HJ DBH, LT, LDMC, LL:LW, Nmass Pmass 8PC 和 8515N， 及 更 


Note: *. P < 0.05, **. P < 0.01, ***. P < 0.001; Correlation analysis by Pearson test, and Variance analysis by 


HF] DBH, SLA, LDMC 和 Nas 在 3 种 海拔 和 3 PHE EAE n 


状 值 大 小 而 言 ， 相 较 于 林 下 层 树 种 ， 冠 层 树 


E 显 著 差 异 ， 而 叶片 厚度 、 叶 片 含 磷 量 及 S5N 性 状 仪 在 如 低 海 


种 总 体 上 具有 更 高 


KA SLA (#5). 


表 5 d 


层 树种 和 林 下 层 树种 在 异 质 生境 下 的 差异 (ZZ 值 ) 


Table $ Differences of canopy species and understory species in heterogeneous community (Z value) 


opposite meaning; Z-value refers to the degree of difference between the functional traits of canopy species and understory species under different habitat types, calculated by Kruskal-Wallis 


method. The larger the Z value, the greater the difference between the two groups. Significant P values are presented in bold (P < 0.05). 


胸径 叶片 厚度 KEE MHARE 
S3C S'N 
DBH LT LL: LW Nass 
(09472** — (9442* ()7287** — (5641s (+)2.765 (+)0.008 
(144366***  (+)0.053 ()21552*** — (4)43.195*** ()12717*** — (0332 
()122619*** — 4)13253 xxx (06439 * (961382 *** ()25556*** — (9)4468* 
()147887*** — (422456 ()14331*** — (4)7806*** ()27948*** — (099 
()122646*** — (22.008 ()17388*** — (956976 *** (+)10.604**  (+)0.506 
(98608*** — (2072 3.038 (934721 *** ()8945**  (+)0.095 
VE: * P«0.05, X P «0.01, sk, P<0.001; Œ) Xo ERE TI 值 大 于 林 下 层 树种 ，(-〉 则 相反 ; Z 值 是 指 不 同 生 境 类 型 下 冠 层 树种 性 状 与 林 下 
FEZ, M Kruskal-Wallis 法 计算 得 到 ， 当 Z 值 越 大 ， 代 表 两 组 差异 越 大 。 通 过 显著 性 统计 检验 的 值 标注 为 粗 体 CP<0.05). 


Note: *. P < 0.05, **. P < 0.01, ***. P < 0.001; (+) represents that the average of the functional trait value is bigger in the canopy species than in the understory species, (-) represents the 
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3 讨论 与 结论 


3.1 叶 功 能 性 状 对 海拔 和 四 凸 度 的 响应 

本 研究 发 现 ， 多 个 优势 树种 的 比 叶 面积 CSLAO 和 叶片 厚度 CLT) 均 随 海拔 梯度 升 高 
而 减 小 ， 这 与 前 人 研究 结果 一 致 〈 宝 乐 ，2009; 李 宏 伟 等 ，2012) 。 海 拔 与 土壤 水 含量 、 养 
分 密切 相关 , 体现 在 海拔 较 高 处 光照 更 强 ,， 这 种 海拔 与 叶 结 构 性 状 的 相关 性 即使 在 较 小 的 海 
拔 梯度 中 也 被 检测 到 。 刘 玉 平 等 (2017) 的 研究 发 现 ， 即 使 其 样 方 只 有 70 m 的 海拔 差异 ， 
日 由 于 土壤 水 分 的 分 布 差异 性 , 不 同 生 长 型 树种 的 比 叶 面 积 与 海拔 均 呈 极 显著 负 相 关 。 随 着 
相对 海拔 的 升 高 ， 土 壤 水 分 及 养分 含量 会 逐渐 减少 ， 植 物 叶片 的 SLA 减少 且 LT 增加 ， 使 
得 叶片 具有 和 较 高 的 次 生 代谢 产物 和 更 厚 的 细胞 壁 ， 以 投资 更 多 的 资源 防止 水 分 丧失 ， 从 而 适 
应 环境 的 变化 。Pfennigwerth et al. (2017) 的 研究 也 得 出 了 类 似 规律 ， 即 SLA 和 LT 对 环境 
变化 敏感 ， 随 温度 、 降 水 、 光 照 强度 等 均 会 产生 较 大 变异 。 

植物 的 85N 可 反映 高 温 、 和 干旱 等 环境 特征 ， 同 时 与 植物 的 氮 元 素 利 用 、 吸 收 及 水 分 利 
用 效率 密切 相关 (McLauchlan et al., 2006) 。 通常 在 高 温和 干燥 的 气候 中 植物 有 着 较 高 的 85N 
(Amundson et al., 2003, Craine et al., 2009) 。 锥 栗 、 光 叶山 黄 皮 、 黄 果 厚 壳 桂 和 柏 拉 木 的 615N 
均 与 海拔 梯度 显著 相关 ， 这 与 Anderson & Gezon (2015) 的 结论 相似 ， 在 高 海拔 山区 55N 
台海 拔 梯度 存在 差异 。 产 生 这 些 现象 的 原因 可 能 在 于 随 海拔 梯度 增加 ， 土 壤 养分 利用 降低 ， 
干旱 胁迫 加 重 。 

在 化 学 计量 性 状 方面 ， 仅 厚 壳 桂 的 叶片 磷 含 量 Pm 与 海拔 显著 负 相 关 ， 而 光 叶 山 黄 
皮 和 黄 果 厚 壳 桂 的 叶片 氮 含 量 Wass) 随 海 拔 增加 的 变化 趋势 相反 , 其 他 物种 的 Naas 和 Poss 
随 海 拔 的 变化 不 显著 。 对 于 化 学 计量 性 状 沿海 拔 的 相关 性 , 以 往 研 究 的 结果 并 不 一 致 。van de 
Weg et al. (2009) 的 研究 表明 Ninass 与 海拔 梯度 显著 的 负 相 关 ， 而 也 有 研究 结果 表明 Nass 与 
海拔 无 显著 相关 性 (Fisher et aL, 2013) ， 这 很 可 能 意味 着 不 同 物种 对 N、P 具有 不 同 的 响应 
机 制 。 例 如 ， 相 较 于 木 本 植物 ， 草 本 植物 倾向 于 有 着 更 高 的 Nwass 响应 程度 ， 这 表征 其 有 更 
强 的 资源 获取 能 力 (Midolo et al., 2019) 。 

本 研究 发 现 多 个 优势 树种 的 叶片 厚度 、 比 叶 面 积 与 相对 海拔 呈 显 著 正 相关 ， 与 515N E 
显著 负 相 关 , 这 些 化 学 计量 及 叶 形 态 结构 性 状 相互 佐证 了 植物 功能 性 状 随 海拔 的 异 质 性 分 布 
E 很 可 能 与 水 分 、 养 分 存在 关联 。 而 这 些 相似 的 趋势 也 体现 了 不 同 的 物种 对 环境 异 质 性 上 可 能 
一 存在 相似 的 响应 方式 CPoorter et al, 2009) 。 但 优势 树种 的 叶片 氮 、 磷 含量 对 海拔 的 响应 并 
无 一 致 性 规律 。 此 外 , 仅 有 厚 壳 桂 的 比 叶 面 积 和 柏 拉 木 的 叶片 氮 含 量 被 发 现 与 凹凸 度 存 在 显 
著 相 关 关 系 ， 说 明 止 凸 度 与 植物 叶 功 能 性 状 很 可 能 更 广泛 地 存在 非 线性 关系 。 

3.2 冠 层 和 林 下 层 优势 树种 对 环境 适应 策略 的 差异 

本 研究 所 选取 的 27 个 样 方 中 的 生境 异 质 性 较 强 ， 特 别 是 随 海拔 及 凸凹 度 变 化 的 土壤 水 
分 及 养分 存在 较 大 差异 ( 周 光 霞 等 , 20160. 胸径 (DBH)、LT、SLA、 叶 干 物质 含量 (LDMC) 
在 各 环境 梯度 下 变化 显著 ， 能 够 较 好 地 指示 各 层 片 随 环 境 变化 的 表 型 响应 过 程 。 冠 层 和 林 下 
层 树 种 的 叶 功 能 性 状 对 海拔 和 四 凸 度 的 响应 程度 存在 显著 差异 。 相 较 于 冠 层 树种 ,， 林 下 层 树 
种 功能 性 状 对 海拔 梯度 的 响应 程度 更 高 , 并 且 在 不 同 止 凸 度 生 境 下 种 内 变异 更 大 ,原因 可 能 
在 于 林 下 层 树 种 所 处 环境 的 资源 异 质 性 (尤其 是 光照 ) 高 于 冠 层 树种 ， 因 而 随 环境 的 变化 以 
较 强 的 表 型 可 塑性 调整 自身 适应 策略 。Read et al. (2014) 在 一 项 Meta 分 析 中 发 现 ， 不 同 生 
活 型 植物 对 于 环境 变化 存在 不 同 的 响应 机 制 ， 其 中 被 子 植物 SLA 随 海拔 升 高 而 降低 ， 而 针 
叶 树 则 不 随 海 拔 发 生 显著 变化 。 本 研究 则 进一步 发 现 , 林 下 种 相 较 于 冠 层 种 对 环境 变化 的 反 
应 比 冠 层 种 敏感 。 
耐 阴 叶 片 往往 有 较 低 的 叶片 长 宽 比 ， 利 于 有 效 捕获 光斑 (Tsukaya, 2006) 。 本 研究 中 ， 
冠 层 树种 相 较 于 林 下 层 树 种 有 着 较 高 的 叶片 长 宽 比 , 表明 林 下 层 树 种 叶片 有 着 相对 较 高 的 耐 
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明 性 。 这 可 能 是 由 于 林 下 层 的 光照 被 林 冠 层 部 分 截获 ， 在 这 种 情形 下 ， 林 下 层 优 势 树 种 发 展 
出 更 有 利于 光 捕 获 的 性 状 以 有 效 获取 光合 作用 所 需 的 光 能 条 件 。 同 时 ， 冠 层 树种 处 于 植物 外 
E. 直接 与 外 部 环境 接触 (Akihiro et al, 2017) ， 而 森林 冠 层 可 缓冲 降水 等 冲 淋 压力 〈Storck 
et al., 2002) ， 减 轻 光 辐射 、 吸 收 并 反射 掉 部 分 直射 光 ， 并 维持 冠 层 内 部 的 湿度 CAnhuf & 
Rollenbeck, 2001) ， 因 而 林 下 层 小 气候 环境 与 林 冠 外 部 通常 存在 差异 。 冠 层 树种 的 叶片 具有 
较 高 的 LDMC 和 较 低 的 SLA， 而 林 下 种 则 在 光照 较 弱 、 湿 度 较 高 的 环境 下 ， 更 倾向 于 提高 
光合 效率 。Kenzo et al. (2015) 发 现 热带 雨林 的 冠 层 树种 有 更 低 的 比 叶 面积 ， 更 高 的 叶片 氮 
含量 和 53C。Weerasinghe et al. (2014) 和 Ichie et al. (2016) 也 在 热带 雨林 中 发 现 了 森林 上 
层 树 种 具 更 低 的 比 叶 面积 。 这 些 与 本 文 针 对 南亚 热带 常 绿 阔 叶 林 的 研究 结果 一 致 。 此 外 ， 就 
植物 水 力 协 调 策略 而 言 ， 相 较 林 下 层 树 种 ， 冠 层 树种 会 通过 提升 83C ASN 等 与 水 分 利用 
效率 相关 性 状 的 表达 ， 来 提升 其 耐 旱 性 及 抗 胁迫 能 力 。 因 而 ， 在 光照 、 内 外 层 环 境 以 及 水 力 
的 共同 作用 下 ， 两 种 层 片 在 不 同 生 境 类 型 中 均 表现 出 SLA、LDMC、63C 等 叶 功能 性 状 的 差 
异 ， 体 现 了 对 不 同 微 环境 的 差异 性 适应 策略 。 

Zhou et al. (2013) 研究 发 现 ， 冠 层 树种 有 着 更 高 的 水 力 运输 成 本 ， 对 水 力 传输 安全 也 
有 着 更 高 的 要 求 以 避免 木质 部 栓塞 。 昂 湖山 地 区 近年 出 现 降水 量 季节 分 布 不 均匀 的 趋势 , 在 


年 总 降水 量 不 变 的 情况 下 降水 趋向 于 集中 ,， 即 旱季 更 千 ， 而 湿 季 更 湿 ， 且 深层 土壤 的 含水 率 
N 下 降 ， 导致 干旱 胁迫 加 剧 (Zhou et al., 2011, 2013), 这 将 致使 冠 层 树种 遭遇 更 大 的 胁迫 风险 。 
rh 尽管 本 研究 发 现 多 个 优势 种 的 功能 性 状 对 海拔 梯度 带 来 的 养分 .水 分 差异 存在 相似 的 响应 方 
C I (BARGER BH PRR A FH BS] EDT AS 8] CBS BERI Bu] ia RE SAY EXE E, AN 
e 对 环境 变化 的 更 强 的 表 型 可 塑性 。 在 这 种 情形 下 ,可 塑性 更 强 的 植物 可 能 有 着 更 强 的 适应 能 
~ Jj. 能 够 在 环境 变化 中 维持 种 群 规 模 ， 而 可 塑性 较 弱 的 物种 可 能 倾向 于 种 群 衰退 甚至 存在 灭 
= 绝 风险 。Zhou et al. (2013) 发 现 易 湖 山 森 林 群 落 近 几 十 年 来 呈现 出 越 来 越 多 地 由 较 小 的 个 
N SAN EE Ze BRE VFB ARAN AEA Fr c HE EAS. ASE FACE eh FR AP Ba 8 JR E RE HP S 
c2 表 型 可 塑性 差异 ， 加 之 冠 层 与 非 冠 层 的 环境 差异 ， 可 能 是 解释 这 一 现象 的 原因 之 一 。 

HE £x E; 本 文 从 叶 功 能 性 状 角度 对 比分 析 了 南亚 热带 常 绿 阔 叶 林 冠 层 和 林 下 层 优势 树种 对 


局 域 异 质 生 境 的 响应 策略 。 研 究 结果 表明 , 不 同 层 片 的 优势 树种 对 异 质 生境 的 响应 程度 存在 
较 大 差异 , 表现 在 林 下 层 树种 具有 更 多 的 功能 性 状 在 不 同类 型 生境 下 存在 显著 差异 ,因而 林 
下 层 树 种 在 异 质 生 境 中 通过 更 强 的 表 型 可 塑性 以 适应 更 多 样 的 环境 条 件 。 另 外 ， 比 叶 面 积 、 
叶片 厚度 与 65N 等 叶 功能 性 状 更 普遍 地 对 海拔 因素 存在 响应 ， 因 而 是 指示 南亚 热带 常 绿 阔 
叶 林 树 种 响应 环境 的 重要 且 有 效 的 性 状 。 
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